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論 文 内 容 要 旨
第1章 緒論
成 熟した森林 は、高木 ・低 木 ・草本 などの生活形 の異なる多様な種 によって構成 され
ており、垂直方 向 に発 達した階層構造を持っ。これまでの森林動態に関する研 究では、
林冠層 を占める高木 の動態が、下層の光環境を大きく変化させ高木の稚樹 の更新を左
右することによって、その後の森林の構造 に大きく影響するものと考えられてきた。しかし、
近年では、低木 ・ササ類などの下層植 生の組成やそれぞれの優 占度合 いが高木の稚樹
の成長を大きく制御 していることが報告されてきている。特に常緑性のササ類 は更新 を大




は、森林の動態をこれまでの2者 間(林 冠層を占める高木 と下層に生育する高木の稚
樹)の 関係から、それに低木種を加 えた3者 間の相互作用として把握する必要があり、
下層で生育する低木種などの生活史戦略を明らかにすることは重要である。
しかし、これまでの低木種の研 究は森林の動態 のある時 間断面、特 に閉鎖林冠 下に
おける個体群 の構 造 の記載 がほとんどで、個体群 の動態や繁殖 に関す る知 見はほとん
どないのが現状 である。森 林では林冠 木の動態 によって下層 の環境(特 に光 量)が 時
間的に大きく変化しているため、下層で生活史を完結 させる低木種は開花から種子散布 、
発芽、実生の定着 、稚樹 の成 長といった各ステージにおいて、その環境 の変化 に強く影
響されるものと考えられる。
そこで本研究 は、日本海型 の発達したブナ天然 林 において、林冠木の動 態との関連
から下層 に優 占する4種 の落葉性低木、オオカメノキ(励 μ7〃μ〃3ルκ〃吻2)、オオバクロ
モジ ¢'π4εrα麗〃めε11α如vaエ 〃z8〃めro朋cεの、タムシバ(Mα8ηo伽5α1`cヴb1∫α)、ノリウツギ
(助4r研gεαpαη∫c蜘切 を対象 に、それぞれの低木種の生活史戦略を明らか にすること
を目的とした。
第2章 ブナ天 然 林 に優 占する低木4種 にお ける7年 間の個体群 動態
低木種 にはその生活形 に起 因すると考 えられる低木種に特異的な個体群の動態パラ
メーターや死亡要 因があると考 えられる。しかし、これまでは一時間断面における個体群
構造 にっいての研 究がほとんどであり、明らかになっていない。そこで本研 究は、宮城 県
の栗駒 山のブナ天 然林(Fig.1)に1haの 固定調査 区を設定し、胸高直径2cm以 上
の幹 にっいて7年 間隔で2度(1989年 と1996年)の 調査を行い、加 入率 ・死 亡率 ・成
長率といった動態パラメーター と死亡要 因について解析することで、低木4種 の個体群
動態を明らかにすることを試 みた。
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であったが(Table1)、 個体群のバイオマス量を表す指標の一つである胸高 断面積合 計
は4種 ともに大きく増加した(11.7-33.8%)。 これは、死亡率と加入率がほぼ等しかったも
のの(Fig.2)、 死亡などによって個体群からバイオマスが失われる速度よりも成長や萌芽
での加入 による増加速度が大きかったためである。4種 とも死亡要因で最も割 合が高かっ
たのは立ち枯れであったが、林冠木から落下した大枝による機械 的な圧力で潰されたり、
折られたりすることによる死亡も見られた(Table2)。 特 にノリウツギでは幹 折れが38.5%
を占めた。4種 とも、生存幹、死亡幹と加入幹の3者 は、集 中して分布していた。これ は、
死 亡には落 下した枝などの機械 的な要因による死亡が影響 していることと、加入 には萌
芽 による連続した更新が反映されたためである。
本章は、低木種が高い確率で生じる機械 的な死亡要因に常にさらされているものの、
栄養繁殖 による連続的な幹の加入などの適応 的な特性をもつことで森 林 の下層での生
存を可能 にしていることを示した。
第3章 ブナ林 内に優 占する低木4種 の林 冠構 造 に対応 した
開花 ・結実の年変動パターン
樹木では、開花 ・結実を個体群レベルで同調 させ 、かっ種特有の年変動パターンを示
すものが多いことが知られている。これ は、至近的には個体内の資源の蓄積 によってはじ
めて豊作 が引き起こされる払 ・う資源適合仮説から説 明されるが、実際には証 明すること
が困難であった。なぜなら、高木種でこの仮説を説 明しようとしても、繁殖 個体 の多くが光
量が豊富な林冠層に達しており、それぞれの繁殖個体間で個体サイズや 、光や 温度など
の環境の資源 量も大きな差異がないためである。また温量 ・雨量などの気象 要因の年 変
動幅 はそれほど大きくないため資源 量として見る場合、開花 ・結 実の年変動パ ターンへ
の影響は認識できなかったためである。本研究では、低木4種 において、個体ごとに環
境の資源量として光量の多いギャップと乏しい閉鎖林冠 下に生育するもの、また個 体 内
に蓄積されている内的な資源量として個体のサイズを大 ・中・小に分けて、それぞれ の開
花 ・結実の年変動パターンを解析することにより、個体群レベルでの開花 ・結 実の年 変動
パターンが個体サイズまたは環境のどちらにより大きく依存しているのかを明らか にしよう
とした。調査は、1haの 固定調査 区内の北東側0.5ha内 で、6年 間の期間 にわたり調査 を
行 った。4種 それぞれの個体群を幹のサイズクラス 〈大・中・小)と 林冠 構造(ギ ャップ ・




さくなり(Fig.4)、 また大サイズの開花 量と開花幹数の変動係 数は閉鎖林 冠 下よりもギャ











































































































































































































































































































































































































































































が小 さくより毎年 安 定 して開花 ・結 実 する傾 向 があることが示 され た。オオバ クロモジでは 、
4変 量 いず れを見ても、豊 凶差 は雌 雄 ともに明瞭 であったが、林 冠構 造 ・サイズクラスによ
る変動 係 数 の違 いは 見 られなかった。(Fig.4)。 これ は 、オ オバ クロモジ個 体 群 の 豊 凶パ
ターンに、光 量や 個 体 サイズは 共 に影 響 を及 ぼ していないことを示 している。ノリウツギの
開花 は、ギャップでは大 ・中サイズで、閉鎖 林冠 下 で は大 サイズ のみで見 られた。開花 量
と開花幹 数 の変 動 係 数 はいず れも、ギャップで は大 サ イズの方 が 中サイズ よりも小 さく、ま
た大サイズで はギャップでより小 さくなった(Fig.4)。 これ らの結 果 は、ノリウツギ はギャッ
プ で大 きくなった幹 が安 定 して開花 していることを示 している。タムシバ で は、開 花 ・結 実
はともに閉鎖 林 冠 下で のみ 見 られ 、ギャップによる光 量 増 大 は阻害 要 因と考 えられ た。開
花 量 ・結 実量 の変動 係 数 は 中サイズより大サイズ の方 が 小 さくなり(Fig.4)、 大 個 体 の方
が安定 した開花 ・結 実 の年変 動 パターンを示した。
本 章 は、低木4種 のうち、オオカメノキ・ノリウツギ ・タムシバ が個 体サイズや 光 量 にもと
つ く開 花 ・結 実 の年 変動 パターンをもつことを示 し、樹 木 にお いて資 源 適 合 仮 説 が適 合
することを実測デ ー タからはじめて明 らか にした。
第4章 森林の動態に対応したノリウツギの繁殖様式(種 子繁殖vs。 栄養繁殖)
の変化
植物の繁矩様式と環境条件 との対応関係 に関する研究 は、ランドスケープ(景 観)レ





発達段階の異なる4つ の林分(初 期ギャップ相、後期ギャップ相、建設相 、成熟相)ご と
に調査を行った。さらに下層 の環境条件(光 量、林床 の基質)に っいても調査 し、繁殖
様式と環境条件との関係を解析した。さらには、それ らを時系列に並べ替えることで森林
の動態にともなう変化を解析した。本研究では、栄養繁殖 の程度 、すなわち1っ のジェネ
ソトを構成する断片化した個体(ク ローナル フラグメント)の 数やその空間的な広がりを正
確 に把握 するために、DNAフ ィンガー プリント技術 の一っ であるAFLP値mplified
FlagmentLengthPoly血olphism)分 析法を用いた。
光量は、初期ギャップ相 ・後期ギャップ相で最も高く、森林 の発達段階が進む につれて
減少した(Fig.5)。 クローナルフラグメントのサイズ構 造はどの段階でもL字 型の分布形
を示したが(Fig.6)、 各段階の最大樹高 は異なり、成 熟相では1.5mで あったが、後期ギ
ャップ相では樹高が最大8mに も達する開花個体が見られた。実生は初期 ・後期ギャップ



























































































































AFLP法 により確認されたクローン数(Fig.8)は 森林 の発達段階で変化することはな
かったが、クローンあたりの平均クローナルフラグメント数は大きく異なった、成熟相では5
個以下のクローナルフラグメントで構成されているジェネットの割合が52%と 他 の3つ の発




らにそれぞれの相対頻度 が森林 の動 態にともなう下層の光量や林床 の基質 の変化 に依
存して変化することを明らかにした。低木種 の繁殖様式は上層林冠木の動態 に規定され
た環境条件に対して大きな可塑性を持っことを明らかにした。
第5章 森林 の動態 に対応 したノリウツギの形態 的 ・生理 的特性の変化
第4章 では、ノリウツギの繁殖様式と森林の発達段階との関係を詳細に調 べた結果、ノ
リウツギ個 体群の繁殖様式が森林の動態 にともなって大きく変化することを明らかにした。
・本章ではさらにノリウツギについて、光資源 の獲得様式(葉 の光合成速度 、比葉 面積:
SLA、 葉 面積指数:LAI)と 資源分配様式(葉 面積比:LAR、 葉重量比:LWR、 幹重量
比:SWR、 根重 量比:RWR)が 森林の動態にともなう光量の変化 に対し、どの程度の可
塑性をもつのかを明らかにすることを目的とした。
葉面積 指数 は、光量が豊 富なギャップ相 で最も高く、建設相、成熟相 一1、成熟相 一2
と光量の減少とともに順 に減少した(Fig.10)。 これは、直達光だけでなく散乱光も豊富で
それらが様 々な角度から入射するギャップ相では、光量が乏しくそのほとんどが個体の上
部から射し込むといった成 熟相 に比べて、個体 の垂直方向全体にi葉を配置した深 い樹
冠形を形成することで光の獲得量を増加させていることを示す。また、個体の重量は森林
の発達段階とともに減少 し、幹重量比も建設相から順 に減少した。ただし、いずれも成熟
相 一1と 成熟相 一2と の間では変化は見られなかった。逆に、葉重量比はギャップ ・建設
相 ・成熟相 一1を 通じてほとんど変化 しなかったにも関わらず、大きな幹のある成熟相一1
から大きな幹が断片化して見られなくなる成熟相 一2に ・々けて3倍 も増加した(Fig.11)。









































































































































































































































































































































































































源 の獲得様 式と分配様式に高い可塑性をもつことにより、弱光 下において個体及び個体
群を維持しようとしていることを明らかにした。
第6章 総合考察
本研究 は、大面積(1.Oha)調 査地 における7年 間にわたる低木4種(オ オカメノキ、
オオバクロモジ、タムシバ、ノリウツギ)の 個体群動態の調 査 により、萌芽による個 体群 の
幹密度の維持や林冠木からの落下した大枝などによる機械 的な死 亡要 因を明らかにし、
高木種とは異なる動態パラメーターを持つことをはじめて示した。さらに、ブナ林 の下層の
環境を林冠木の動態 にともなう長期 的なスケールの中で捉 えることにより、ノリウツギの繁
殖様 式(種 子繁殖と栄養繁殖)及 び資源獲得体制などの生活史特牲 の大きな可塑性を
明らかにした。これらの低木種特有な生活史特性 は、成熟個体 に達しても最大樹高が低
く、成長にともなう光環境 の好転が望めない低木種の生活形 に起因するものだと考えられ
た。また、低木種では性成 熟個体が小 さいこと、さらには低 木種の生育する下層 の環境
がギャップ形成 によって空間的に不均一であることを利用して、さらに個 々の個体ごとに
開花 ・結実の年変動を長期 間観 察することで、個 体群全 体の豊 凶パターンが環境の資
ノ




て維持されていることを示した。これは、低木種 が同所 的に下層 に生育する常緑性 のサ
サ類 と競争 関係 にあることを示唆している。今後、下層 における低木種とササ類 との競争




論 文 審 査 結 果 要 旨
成熟 した森林は,高 木 ・低木 ・草本など異なる生活形をもつ多様な植物種によって構成され,垂 直方
向に発達 した階層構造 を持っ。近年,低 木 ・ササ類などの中下層の植生によって,最 下層 に生育する高
木稚樹の更新が強 く制御 されていることが明らかになっている。同様に下層の低木種の個体群動態 もま
た,上 層の高木の動態に大きく影響されていると考えられる。このように階層間の相互作用が森林の動
態に大きく関わっているものと考えられる。 しかしながら,低 木種に関 しては,個 体群動態に関する知
見がほとんどないばか りか,そ の繁殖特性などの生活史特性に関する記載も高木種に比べ極めて少ない。
そこで本研究は,日 本海型の成熟 したブナ天然林(宮 城県の栗駒山)の 下層に優占する4種 の落葉性低
木(オ オカメノキ,オ オバクロモジ,タ ムシバ,ノ リウツギ)が,林 冠木の動態に対 してどのような生
活史戦略をもつのかを明らかにすることを目的とした。
1.1haの 固定調査区の7年 間の調査から,低 木4種 は,高 木種 とは異なる個体群の動態パラメーター
(加入率の高 さ,サ イズ非依存的な死亡)や 死亡要因(大 枝落下による死亡)を 示すと共に,萌 芽によ
る加入や大枝による死亡を反映 した空間分布構造 を示すことを明らかにした。
2.開 花 ・結実量の6年 間の調査か ら,低 木4種 いずれも個体群 レベルで同調 して開花 ・結実 し,か つ
種特有の年変動パターン(豊 凶)を 示すことを明らかにした。開花 ・結実量の年変動幅は大 きな個体ほ
ど小 さく,ま た明るいギャップに生育する個体ほど小 さかった。 このように,豊 凶にサイズ依存性,
ギャップ依存性が見られると言う事実は,至 近的には個体内の資源の蓄積によっては じめて豊作が引 き
起こされるという資源適合仮説を支持 している。本研究は天然林構城種において実測データか らはじめ
てこの仮説を明らかにしたものである。
3。 ノリウッギでは,森 林の動態にともなう下層の光量や林床の基質の変化に対応 して,種 子繁殖 を優
先 させるステージと栄養繁殖を優先 させるステージがあることを,掘 り取 り調査およびAFLP分 析法に
より明らかにした。環境の変化に対する繁殖様式の大 きな可塑性は,個 体群の遺伝的多様性の維持にも
寄与 していることが強 く示唆された。
4.ノ リウツギはギャップ形成以降の光環境の時間的な変化に対 し,光 獲得体制(葉 の光合成速度,比
葉面積,葉 面積指数,葉 面積比)を 可塑的に変化 させることによって,ギ ャップでの種子繁殖や弱光下




らかにした。本研究は,低 木の生活史特性の研究としてばか りでなくデ今後,階 層間の相互作用から森
林動態を解明する上でも重要な研究と位置づけられると考えられる。よって,審 査員一同は,本 研究に
博:士 儂 学)の 学位を授与するに値するものと認定 した。
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